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摘要 : 昆虫 的 脑 由 前 脑 . 中 脑 和 后 脑 组 成 ,其 中 前 脑 含 有 高 级 感觉 中 枢 , 如 芯 菇 体 和 中 央 复 合体 ,控制 昆虫 的 学 习 、 
记忆 和 运动 等 高 级 神经 活动 ;中 脑 包含 触角 叶 ,是 嗅觉 神经 中 心 ;而 后 脑 则 通常 不 发 达 , 主 要 包括 内 分 泌 神 经 元 和 
控制 进食 与 消化 的 运动 神经 元 。 不 同 于 其 他 物种 ,昆虫 由 于 其 特殊 的 生活 习性 ,听觉 和 视觉 系统 相对 退化 ,主要 依 
赖 嗅觉 来 捕食 、 交 流 和 求偶 ,因此 嗅觉 系统 尤其 发 达 。 本 文 综述 了 目前 对 昆虫 的 脑 部 主要 神经 结构 和 功能 ( 中 央 复 
合体 、 草 形体 和 触角 叶 结 构 ) 以 及 昆虫 脑 部 结构 遗传 变异 (性 别 异 构 ,不 同 发 育 时 期 ,不同 昆虫 以 及 昆虫 与 其 他 动物 
的 脑 部 结构 差异 ) 的 研究 进展 , 并 总 结 了 目前 昆虫 脑 对 信和 号 的 加 工 处 理 和 识别 机 制 的 研究 结果 。 
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Research progress in the structure and function of insect 
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olfactory systems 
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Abstract: The insect brain is composed of protocerebrum, deutocerebrum and tritocerebrum. The 
protocerebrum contains advanced sensory centers, such as mushroom body and central complex, 
controlling the advanced neural activities of insects, such as learning, memory and mobility. The 
deutocerebrum includes antennal lobe, which is the center of olfactory systems, while the tritocerebrum , 
which usually is not developed well, includes endocrine and mobile neurons. Unlike other organisms, the 
auditory and visual systems of insects are relatively degenerated because of their special biological 
characteristics. They prey, communicate and call mainly depending on the olfactory system, and thus 
their olfactory systems have been delicately developed. We here reviewed the research progress in the 
neuronal structure and function of insect brain (central complex, mushroom body and antennal lobe) and 
the genetic variation of the brain structures (sex dimorphism, differences between developmental stages , 
insects, and insects and other animals), and summarized the revealed mechanisms that insect brains 
process and identify odor signals. 
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与 人 类 和 其 他 动物 一 样 ,昆虫 也 拥有 一 套 完 整 
的 中 枢 神经 系统 ,传递 .储存 和 加 工 信 息 ,支配 与 控 
制 其 全 部 行为 。 昆 虫 中 枢 神 经 系统 包括 一 个 位 于 头 
部 的 脑 和 一 条 位 于 消化 道 腹面 的 腹 神 经 索 。 脑 与 腹 


神经 索 之 间 ,以 环绕 在 咽喉 两 侧 的 




















闭 咽 神经 索 相 连 。 





腹 神 经 索 则 由 咽喉 下 神经 节 以 及 体 神 经 节 和 纵横 相 
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连 的 神经 组 成 。 连 接 前 后 神经 节 的 神经 , 称 为 神经 
索 ; 横 连 的 神经 , 称 神经 连锁 。 中 枢 神经 系统 和 周 缘 
神经 系统 一 起 组 成 了 机 体内 起 主导 作用 的 功能 调节 
系统 一 一 神经 系统 。 昆 虫 的 脑 是 控制 和 协调 的 中 
心 , 它 联系 着 头 部 所 有 感觉 器 官 的 神经 纤维 ,以 及 口 
区 胸部 和 上 腹部 的 所 有 运动 神经 元 。 脑 由 前 脑 
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( protocerebrum ) 、 中 脑 〈 deutocerebrum ) 和 后 Hii 
(tritocerebrum ) 组 成 (图 1)。 前 脑 的 左右 两 仙 有 突 
出 的 视 叶 (optical lobe) ,直接 与 复眼 相连 接 , 背 面 突 
出 3 根 细 长 的 单眼 柄 分 别 和 背 单眼 和 侧 单眼 相连 。 
中 脑 包括 两 个 膨大 的 中 脑 叶 ,由 此 发 出 触角 神经 分 





单眼 柄 
Ocellar pedicel 


前 脑 


Protocerebum 


后 脑 


Tritocerebrum 








围 咽 神经 索 


Circumoesophageal connective 





























图 1 昆虫 脑 部 神经 结构 示意 图 ( 改 自 百度 昆 3 




















布 到 触角 肌 上 ,主要 包括 触角 叶 (antennal lobe, AL) 
和 触角 神经 (antennal nerve) 。 后 脑 是 由 第 1 体 节 的 
一 对 神经 节 特 化 而 成 ,连接 在 中 脑 的 下 面 ,左右 各 成 
一 叶 ; 通 常 不 发 达 , 主 要 包括 内 分 泌 神 经 元 和 控制 进 
食 与 消化 的 运动 神经 元 。 
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RIE , http://tieba. baidu. com/p/1253683759 ) 


Fig. 1 Schematic diagram of neuronal structure of insect brain 
( Adapted from Baidu Insect Bar, http ://tieba. baidu. com/p/1253683759 ) 





前 脑 在 脑 的 最 前 端 , 脑 体 由 密集 的 神经 纤维 群 
和 神经 纤维 球 ( 由 神经 末梢 聚集 而 成 的 小 团 ) 组 成 ， 
共有 4 种 , 即 脑 桥 体 ,中央 复 合体 (central complex) 、 
WEA (mushroom body) 和 腹 体 ,其 中 以 中 央 复 合体 
和 曹 形体 的 作用 最 为 重要 。 

中 央 复 合体 是 位 于 昆虫 前 脑 中 心 的 一 个 非常 显 
著 的 重要 神经 结构 ,由 一 组 位 于 昆虫 脑 中 心 的 内 在 
神经 纤维 网 组 成 , 主要 包括 4 个 亚 结构 : 原 脑 桥 
(protocerebral bridge ) , 42 1% (fan-shaped body ) 4 
PRA (ellipsoid body ) 和 成 对 的 小 结 (paired noduli ) 
(Popov et al., 2004)。 但 在 一 些 昆 虫 中 也 存在 着 一 
些 差异 ,例如 蝗虫 的 中 央 复 合体 由 称 为 上 侧 中 心 体 、 
下 侧 中 心 体 , 原 脑 桥 和 小 结 的 4 部 分 组 成 。 中 央 复 
合体 参与 了 昆虫 脑 的 一 些 高 级 功能 如 对 某 些 视觉 和 
嗅觉 信息 的 处 理 。 蝗 虫 脑 部 的 一 类 中 间 神 经 元 连接 
了 前 视 束 核 与 中 央 复 合体 ,并 且 表 现 出 了 对 偏振 光 
的 敏感 (Pfeiffer et al., 2005 ) 。 蜂 螂 中 央 复 合体 内 的 
某 些 神经 元 对 触角 受到 的 直接 刺激 会 产生 反应 , 同 
时 这 些 神 经 元 对 视觉 刺激 也 有 类 似 的 反应 




















(Ritzmann et al., 2008), 。 另 外 ,中 央 复 合体 也 可 能 
通过 腹 侧 体 与 胸 节 运动 神经 元 相连 ,参与 昆虫 运动 
的 控制 和 调节 。Strauss 等 (1992 ) 发 现 原 脑 桥 断 开 
的 突变 体 黑 腹 果 晶 Drosophila melanogaster 的 爬行 能 
力 要 比 正常 的 黑 腹 有 果 蝇 弱 很 多 ,而 且 在 转向 运动 时 
腿 的 协调 运动 大 大 降低 。Ridgel 等 (2007 ) 直接 破坏 
蜡 螂 中 央 复 合体 结构 或 者 手术 切断 中 央 复 合体 与 周 
围 组 织 的 输入 、 输 出 联系 后 发 现 虹 螂 转弯 行为 异常 。 
此 外 ,中 央 复 合体 还 参与 了 昆虫 的 学 习 记 忆 、 反 趋 地 
性 酒精 容忍 .定向 追踪 以 及 求偶 等 行为 (Baker et 
al., 2007; Urizar et al., 2007) 。 

曹 形体 是 一 种 与 嗅觉 有 关 位 于 前 脑 背 侧 的 结 
构 ,又 称 蘑菇 体 , 包 含 数量 众多 的 密集 排列 的 内 源 性 
凯 尼 恩 细 胞 (Kenyon cells, KCs)。 它 可 以 分 为 3 大 
部 分 : 曹 体 冠 (calyx) 、 昔 体 梗 (pedunculus) 和 曹 体 球 
(lobes)( 雷 宏 等 ,2005 ) 。 草 形体 对 于 嗅觉 记忆 的 
形成 和 再 现 是 必需 的 , 它 的 缺失 对 昆虫 求偶 行为 的 
特征 和 发 声 信 号 的 参数 都 没有 影响 (Popov et al., 
2004) ;其 a 叶 神 经 元 的 信号 在 嗅觉 记忆 的 提取 阶 







































































690 昆虫 学 报 Acta Entomologica Sinica 58 卷 





段 有 作用 , 而 在 记忆 的 获得 或 储存 中 没有 作用 
(McGuire et al.，2001 ) 。 曹 形体 与 学 习 有 关 , 还 具 
有 视觉 学 习 的 前 后 概括 能 力 和 抑制 行为 功能 ,这 已 
经 在 蜜蜂 、 果 蝇 以 及 蝗虫 中 被 证 实 。Strausfeld 等 




















区 别 ,其 中 一 些 的 生理 功能 也 已 明确 (图 2) 。 如 烟 
草 天 蛾 的 嗅觉 系统 分 2 个 亚 嗅觉 系统 ,一 个 由 约 60 
个 雌雄 同形 的 神经 纤维 球 组 成 , 称 为 普通 纤维 球 
(ordinary glomeruli, OG) ,用 于 加 工 植物 气味 或 其 他 














(2009 ) 认为 草 形 体 在 所 有 次 级 嗅觉 系统 缺失 的 昆 
虫 中 都 存在 ,说明 曹 形体 在 昆虫 脑 中 具有 比 嗅 觉 系 
统 更 重要 的 作用 ,同时 指出 曹 形体 结构 并 不 是 存在 
于 所 有 昆虫 的 脑 中 , 如 昆虫 中 最 古老 的 石 师 目 昆 虫 
脑 中 缺乏 草 形 体 却 拥有 触角 叶 结 构 ,说 明 昆虫 在 进 
化 史上 拥有 处 理气 味 的 能 力 应 该 先 于 曹 形体 的 形 
成 。 干 扰 曹 形 体 神 经 元 改造 会 损坏 果 蝇 求爱 条 件 的 
短期 记忆 而 不 影响 长 期 记忆 ,表明 幼虫 期 的 曹 形体 
神经 元 改造 对 成 虫 的 记忆 是 必需 的 ,而 短期 和 长 期 
的 求爱 记忆 表达 应 该 是 平行 和 相互 独立 的 (Redt- 
Clouet et al., 2012), 

昆虫 AL 是 位 于 中 脑 的 球形 结构 ,是 昆虫 嗅觉 
系统 的 第 一 级 神经 中 枢 。 在 大 多 数 完全 变态 的 昆 忠 
物种 中 ,AL 的 外 围 由 40 ~450 个 个 体 可 辩 的 形 如 球 
体 的 神经 纤维 球 ( glomerulus) H Ro PAN, BER H Eé 
虫 梨 小 食心虫 Cydia molesta ( Varela et al., 2009 ) , $} 
纹 夜 峨 Spodoptera litura ( Æ YL HEE, 2012) , Fai 4a 4 
Wh Æ IR Lobesia botrana ( Masante-Roca et al., 
2005), #8 4 IE Helicoverpa armigera ( Skiri et al., 
2005) AI HH Ff Œ Helicoverpa assulta ( Berg et al., 
2002 ) 每 个 触角 叶 中 分 别 大 约 有 48 ~ 52,67,60 ~ 
67,65 和 66 个 神经 纤维 球 ; OLA A BL He Re D. 
melanogaster ( Laissue et al., 1999) 中 大 约 有 50 个 ; 
膜 翅 目 昆 虫 蜜蜂 Apis mellifera (Flanagan and Mercer, 
1989) Ke YJ IF WY Atta vollenweideri 和 A. 
(Kleineidam et al., 2005) 中 分 别 大 约 有 160 Fil 189 ~ 
243 个 。 迄 今 为 止 ,报道 的 神经 纤维 球 数量 最 多 的 
是 在 蝗虫 的 触角 叶 中 , 它 有 高 达 1 000 ~3 000 个 同 
形 的 微型 神经 纤维 球 (mini glomerulus ) (Schachtner 
et al., 2005 ) , 而 一 些 双 却 目 昆虫 幼虫 却 仅 有 不 到 25 
个 神经 纤维 球 ( Ramaekers et al., 2005 ) 。 不 完全 变 
态 昆 虫 中 , 同 怒 目 葡萄 带 叶 暗 Scaphoideus titanus 和 
FEW Ml Hyalesthes obsoletus 的 触角 叶 中 分 别 发 现 不 
到 15 个 和 130 个 类 似 神经 纤维 球 的 结构 (Stacconi 
et al., 2014) ; Ii HERP YH EME H Ae H ER h, 
触角 叶 内 则 仅 填 充 着 大 量 的 神经 元 末端 分 枝 , 没 有 
清晰 的 神经 纤维 球 结 构 (Strausfeld et al., 1998; 
Rebora et al., 2013 ) 。 神 经 纤维 球 是 早期 嗅觉 信息 
处 理 的 基本 功能 单位 。 在 鳞 翅 目 昆 虫 中 ,烟草 天 蛾 
所 有 神经 纤维 球根 据 形状 、 大 小 和 相对 位 置 都 得 以 
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气味 的 信息 (Skiri et al., 2004; Namiki et al., 2008) , 
其 中 一 些 OG 还 选择 性 地 处 理 特异 性 的 植物 气味 
(Reisenman et al., 2005 ) 。 另 一 个 亚 嗅 党 系统 由 不 同 
的 神经 纤维 球 组 成 ,位 于 触角 神经 进入 触角 叶 的 入 
口 处 。 

触角 叶 内 含有 3 类 神经 元 :投射 神经 元 
(projection neuron, PN) 、 局 部 神经 元 (local neuron, 
LN) 和 离心 神经 元 (centrifugal neuron, CN ) 
(Christensen et al., 1995; Berg et al., 1998; Vickers 
et al., 1998), PN 的 树 突 可 以 收集 信息 并 传 到 下 一 
级 中 枢 , 它 的 轴 突 从 触角 叶 投 射 到 特定 的 高 级 脑 中 
AX. LN 的 显著 特征 是 没有 轴 突 ,广泛 分 布 于 触角 叶 
中 ,调节 嗅觉 受 体 神经 元 输入 的 嗅觉 信号 。 多 数 LN 
释放 Y- 氮 基 丁 酸 (GCABA ) 作为 神经 递 质 ,参与 抑制 
性 的 神经 调节 ,因此 被 称 为 抑制 性 局 部 神经 元 
(inhibitory local neuron, iLN) 。 局 部 神经 元 的 抑制 
效应 首次 在 烟草 天 蛾 中 得 到 证 实 , 并 观察 到 嗅觉 受 
体 神 经 元 直接 向 局 部 神经 元 输入 信和 号 ( Christensen 
et al., 1995), 。 最 近 Olsen 等 (2007 ) 和 Shang 等 
(2007 ) 发 现 触 角 叶 中 也 存在 兴奋 性 局 部 神经 元 
(excitatory local neuron, eLN ) 。 在 不 同 的 昆虫 种 类 
中 LN 也 可 以 分 为 3 种 : 同 源 树 突 分 布 于 整个 神经 
纤维 球 的 多 球 局 部 神经 元 , 异 源 树 突 在 神经 纤维 球 
内 呈 不 对 称 分 布 的 多 球 局 部 神经 元 及 分 支 只 在 少数 
神经 纤维 球 的 单 球 局 部 神经 元 ( Laurent et al., 
1999) 。CN 的 胞 体 及 树 突 通常 在 触角 叶 以 外 ,如 分 
布 在 前 脑 、 咽 下 神经 节 或 腹 神 经 索 中 , 树 突 分 枝 接受 
脑 或 腹 神 经 索 内 不 同 部 位 的 输入 神经 元 , 它 很 有 可 
能 提供 脑 部 其 它 区 域 到 触角 叶 的 反馈 调节 。 


















































1 昆虫 嗅觉 系统 结构 的 差异 


1.1 不 同性 别 昆虫 成 虫 嗅觉 系统 结构 的 差异 

昆虫 脑 部 结构 存在 一 定 的 性 别 差异 , 鳞 翅 目 者 
DEH HA H AURA H SE Ee R ATF TE MERE RE E A fih 
角 叶 结构 。 如 在 雄性 斜纹 夜 蛾 触角 叶 内 触角 神经 入 
口 处 可 见 到 扩大 型 神经 纤维 球 复 合体 
(macroglomerular complex, MGC) , 它 由 3 个 亚 结构 
组 成 ,分 别 是 云 状 体 (cumulus) 、 圈 形体 1 (toroid 1) 
和 圈 形 体 2( toroid 2) ,负责 对 性 信息 素 的 加 工 处 理 。 
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2 烟草 天 蛾 触角 叶 三 维 结构 示意 图 (Heinbockel et al., 2013) 
Fig. 2 Three-dimensional structure of the antennal lobe of Manduca sexta (Heinbockel et al., 2013 ) 
A: Jt Female; B: HE 4 Male. latLFG; 侧 肉 性 大 纤维 球 Lateral large female glomerulus; medLFG: tP fA MEPE KT HESR Medial large female 
glomerulus; C: 云 状 体 Cumulus; T1: 圈 形 体 1 Toroid-1; T2 : 圈 形 体 2 Toroid-2; GC: 神经 纤维 球 Clomerulus. 


而 雌性 斜纹 夜 蛾 触角 叶 内 不 存在 MGC 结构 ,由 一 对 
雌性 大 纤维 球 (large female glomerulus, LFG ) 组 成 ， 
LFG 比 其 他 性 别 同 构 的 神经 纤维 球 要 大 ,根据 位 置 
分 为 侧 上 肉 性 大 纤维 球 (lateral large female 
glomerulus, LatLFG ) 和 中 间 雌 性 大 纤维 球 ( medial 
large female glomerulus, MedLFG) 。 在 烟草 天 蛾 中 ， 
LatLFG 对 一 种 光学 异 构 化 合 物 ( + linalool ) 的 敏感 
性 很 高 (Reisenman et al., 2004) ,这 可 能 与 雌性 成 虫 
选择 寄主 植物 有 关 ( Kessler and Baldwin, 2001 ) [ml 
样 差异 的 性 别 异 构 性 也 在 其 他 鳞 翅 目 昆 虫 如 烟草 天 
峨 、 梨 小 食 心 忠 和 葡萄 花 直 小 卷 蛾 等 害虫 触角 叶 中 
被 发 现 ( 雷 宏 等 , 2005; Masante-Roca et al., 2005; 
Varela et al., 2009), 76 3E W H Un Se IN KOR 
Periplaneta americana 中 , WEVE SE YH AK IE fick fA HF PS fick 
角 神 经 入 口 处 可 见 到 一 个 比 其 余 神经 纤维 球 明显 增 
大 的 MGC ,与 雄性 斜纹 夜 蛾 不 同 的 是 ,雄性 美洲 大 
说 触角 叶 内 MGC 无 明显 其 他 亚 结构 组 分 构成 。 雌 
PE SU CHR A FT A AMEE MGC 结构 ,同时 也 没有 
发 现 LatLFG 和 Med LFG 结构 , SCARAB A PA aS 
KRÆ Monochamus alternatus 和 东北 大 黑金 包子 
Holotrichia diomphalia ( Æ LX, 2010; Hu et al., 



































2011 ) 。 在 膜 翅 目 昆 虫 长 须 蜂 Eucera berlandi 中 , H 
性 触角 叶 中 含有 大 约 100 个 神经 纤维 球 ,其 中 4 个 
是 雄性 特异 性 的 MGC ,MGCI 和 MGC2 位 于 触角 叶 
的 前 面 ,MGC3 和 MGC4 则 位 于 触角 叶 的 后 面 ;而 雌 
性 长 须 蜂 触角 叶 中 有 大 约 130 个 神经 纤维 球 ,其 中 
既 没 有 MGC 结构 ,也 没有 发 现 LatLFG 和 MedLFG 
结构 (Streinzer et al., 2013 ) 。 总 而 言 之 ,昆虫 嗅觉 
系统 的 性 别 异 构 是 一 种 非常 常见 的 现象 ,这 可 能 是 
由 性 特异 性 的 自然 选择 压力 所 导致 的 。 
1.2 不 同 发 育 时 期 昆虫 嗅觉 系 统 结构 的 变化 

不 完全 变态 昆虫 的 成 虫 和 幼虫 的 形态 和 生活 习 
性 相似 ,形态 无 太 大 差别 ,只 是 幼虫 身体 较 小 ,生殖 
器 官 未 发 育成 熟 , 翅 未 发 育 完全 ( 翅 芽 ) ,因此 其 嗅 
觉 系统 结构 的 变化 不 是 很 大 ;完全 变态 的 昆虫 的 成 
虫 和 幼虫 则 显示 出 完全 不 同 的 生活 方式 。 相 应 地 也 
伴随 着 化 学 感受 方式 和 复杂 神经 系统 的 改变 ,其 幼 
虫 的 嗅觉 系统 比 成 虫 的 简单 ,尤其 表现 在 感觉 水 平 
和 解剖 结构 上 ( Fishilevich et al., 2005; Masuda- 
Nakagawa et al., 2005; Ramaekers et al., 2005 ) 。 然 
而 ,两 者 的 中 枢 吕 觉 回路 却 比 较 相 似 ,味觉 系统 的 差 
别 则 不 明显 。 在 外 周 化 学 感受 句 上 ,幼虫 和 成 虫 最 
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大 的 区 别 在 于 嗅觉 受 体 神经 元 (olfactory receptor 
neuron, ORN ) 的 急剧 增多 。 而 味觉 受 体 神经 元 
(gustatory receptor neuron, GRN ) 的 差别 则 相对 小 
些 。 另 一 个 幼虫 特有 的 特征 是 感觉 水 平 上 气味 和 味 
道 功能 的 混合 ,即使 它们 位 于 两 个 不 同 的 感受 器 ,这 
可 能 由 于 是 气味 和 味道 的 区 别 对 幼体 取 食 不 是 特别 
重要 。 除 此 之 外 ,相对 于 成 虫草 体 冠 含有 数 百 个 神 
经 纤维 球 (Yasuyama et al., 2002) ,幼虫 的 曹 体 冠 仅 
含有 少数 几 个 (Marin et al., 2005 ) 。 由 于 幼虫 ORN 
Fil PN 的 单 神 经 纤维 球形 式 类 似 , 以 及 ORN AL 神 
经 纤维 球 .PN ` 曹 体 冠 神经 纤维 球 数 量 相似 ,因此 幼 
虫 嗅觉 回路 没有 会 聚 和 分 散 ,以 1:1:1:13:1 的 形式 
组 织 (Ramaekers et al., 2005) ,而 成 虫 的 嗅 党 回路 则 
有 会 聚 和 分 散 。 如 果 蝇 的 1 300 个 ORN 聚集 到 43 
个 神经 纤维 球 , 再 分 散 至 150 个 PN 和 成 百 个 荤 体 
和 冠 神经 纤维 球 ( Vosshall et al., 2000; Couto et al., 
2005 ) 。 

在 变态 发 育 过 程 中 ,昆虫 的 神经 系统 被 广泛 地 
重 构 ,存在 着 一 种 轴 突 修剪 的 现象 。 这 种 现象 在 疹 
椎 和 无 脊椎 动物 中 都 存在 。 如 果 晶 曹 形体 的 y 神 
经 元 产生 于 幼虫 早期 ,最 早 建立 的 神经 元 投射 由 一 
个 树 突 状 分 校 和 一 个 轴 罕 柄 组 成 , 轴 罕 柄 再 分 出 两 
个 分 支 , 背 侧 和 中 部 分 文 。 在 前 晴 期 ,MB 的 神经 元 
修剪 它们 的 树 突 和 背 中 侧 轴 突 分 支 ,只 留 下 完整 的 
轴 突 柄 。 在 晴 期 ,中 部 分 支 重新 延伸 ,建立 一 个 成 体 
寺 异 的 轴 突 投射 (Lee and Luo, 2001; Watts et al., 
2003 ) 。 不 同类 型 的 神经 元 又 以 不 同 的 方式 进行 重 
构 , 几 乎 所 有 的 成 体 运动 神经 元 都 来 自 幼体 ,但 功能 
上 会 有 改变 。 另 外 ,幼虫 和 成 虫 感觉 神经 元 的 来 源 
也 不 同 ,一 般 幼 虫 的 感觉 神经 元 形成 于 胚胎 外 皮 ,在 
变态 发 育 时 死亡 。 而 成 虫 的 感觉 神经 元 , 却 来 自 成 
体 的 圆 板 (discs) (Tissot and Stocker, 2000), {Aix 
也 不 是 绝对 的 ,对 昆虫 记忆 能 力 的 研究 发 现 , 在 变态 
发 育 过 程 中 也 存在 着 一 部 分 残存 的 完整 感觉 神经 元 
细胞 。 在 变态 发 育 过 程 中 ,触角 叶 神 经 元 的 离子 流 
密度 也 会 发 生变 化 。 如 蛾 类 昆虫 在 变态 发 育 早期 ， 
触角 叶 神 经 元 引发 的 动作 电位 振幅 小 ,持续 时 间 长 ， 
有 和 钉 依 赖 性 , 随 着 发 育 的 进行 ,其 动作 电位 的 波 型 发 
生 了 明显 变化 ,振幅 变 大 ,持续 时 间 变 短 ,而 且 增 强 
了 钠 依 赖 性 , 即 离子 流 密 度 变 大 (Mercer and 
Hildebrand, 2002 ) 。 
13 不 同类 群 昆虫 触角 叶 结 构 的 差异 

分 布 在 昆虫 触角 鞭 节 上 的 ORN 轴 突 汇集 在 一 
起 沿 着 触角 神经 节 进 入 触角 叶 时 分 为 两 股 :一 股 是 









































































































































载 有 机 械 神经 元 的 轴 突 , 它 绕 开 触角 叶 进 入 中 脑 的 
机 械 感 受 中 心 ; 男 一 股 则 是 载 有 嗅觉 神经 元 的 轴 突 ， 
大 多 数 昆 虫 中 它 直 接 进 入 触角 叶 同 侧 呈 树枝 状 分 校 
进入 并 终止 于 每 个 神经 纤维 球 (Masson and 
Mustaparta, 1990). iE HE WR IRIS LO Se ff, FE 
昆虫 中 ,ORN 在 触角 叶 内 同 侧 分 校 ,并 有 多 个 ORN 
输入 终端 渗入 单个 神经 纤维 球 中 (Hu et al., 2011) ; 
但 蝇 类 ORN 则 呈 树 校 状 在 触角 叶 内 双 侧 分 枝 , 每 个 
ORN 神经 输入 终端 终止 于 每 个 ORN 相应 的 单个 神 
经 纤维 球 中 (Stocker et al., 1990) ;一些 直 翅 目 昆 虫 
单一 的 ORN 在 几 个 小 神经 纤维 球 中 有 分 枝 , 即 呈 多 
神经 纤维 球 投 射 ( Ernst et al., 1977; Hansson et al., 
1996) 。 一 些 水 生 的 鞘翅 目 昆 虫 如 鼓 虫 Dineutus 
sublineatus 和 古老 的 昆虫 如 晴 晓 目 、 蚜 晓 目 以 及 石 师 
目 等 ,嗅觉 系统 几乎 退化 或 者 完全 退化 了 ,因此 这 些 
昆虫 的 触角 叶 或 者 缺失 了 ,或 者 没有 神经 纤维 球 
(Strausfeld et al., 1998; Lin and Strausfeld, 2012; 
Rebora et al., 2013) 。 

不 同 昆虫 神经 纤维 球 的 排列 和 数量 也 存在 差 
异 , 此 种 差异 可 能 与 动物 嗅觉 环境 的 复杂 程度 及 其 
嗅觉 行为 有 关 ( 赵 新 成 等 , 2015) 。 有 些 昆 虫 的 触角 
叶 内 的 神经 纤维 球 的 数量 比较 少 ,例如 埃及 伊 蚊 
Aedes aegypti 中 32 S, MÆR E. KHE Locusta migratoria 
和 群居 黄蜂 (social wasps) 的 AL 内 则 有 不 少 于 1 000 
个 微型 神经 纤维 球 ( Leitch and Laurent, 1996), 3X 
些微 型 神经 纤维 球 围绕 着 中 央 的 神经 纤维 网 排列 成 
多 神经 纤维 球 层 , 但 个 体 之 间 的 界限 不 明显 ( Ernst 
et al., 1977)。 此 外 ,在 不 同 种 类 的 昆虫 中 ,Kenyon 
细胞 的 数量 差别 极 大 ,如 果 蝇 有 5 000 个 ,而 蜜蜂 有 
340 000 个 。 由 于 Kenyon 细胞 的 多 少 与 曹 形体 的 大 
小 有 关 , 所 以 这 也 导致 了 种 间 草 形体 的 大 小 不 一 。 

不 同 昆 虫 的 生活 习性 和 生物 学 特性 都 存在 一 定 
差异 ,因此 对 脑 结 构 的 要 求 就 会 不 一 样 ,这 就 注定 其 
脑 部 结构 都 或 多 或 少 存在 一 些 差 异 。 这 些 脑 部 结构 
的 差异 都 是 物种 在 自然 界 为 了 生存 而 适应 各 自 的 生 
活 环境 过 程 中 长 期 进化 演变 的 结果 。 
1.4 昆虫 与 其 他 动物 嗅觉 系统 结构 的 差异 

在 大 多 数 动 物 中 ,嗅觉 信息 的 初级 处 理 中 枢 是 
一 种 球状 结构 。 在 昆虫 和 甲壳 纲 动 物 中 通常 称 触角 
叶 ,而 在 哺乳 动物 则 称 为 嗅 球 。 无 论 是 无 峭 椎 动物 
还 是 疹 椎 动物 ,其 嗅 初级 处 理 中 枢 都 由 大 量 的 近似 
球形 的 致密 神经 网 组 成 ,每 个 致密 神经 网 称 嗅 小 球 ， 
在 昆虫 中 叫 神 经 纤维 球 。 嗅 小 球 数量 因 动 物种 类 而 
异 , 各 种 神经 元 之 间 在 嗅 小 球 中 相互 形成 突 触 。 
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同属 于 无 疹 椎 动物 的 是 类 ,触角 也 是 其 主要 的 
嗅觉 附 器 。 它 的 嗅觉 机 制 和 昆虫 类 似 , 但 也 存在 一 
些 差异 。 以 龙虾 为 例 , 嗅 觉 初级 处 理 中 枢 也 是 AL, 
AL 的 小 球 较 小 ,时 球状 , 约 有 40 000 个 ,组 成 AL 的 
3 JB, 围绕 在 锥 形 纤 维 束 的 周围 (Schmidt et al., 
1997; Langworthy et al., 1997) 。 在 AL 中 , 嗅 小 球 是 
一 种 嗅觉 功能 单位 ,不 同 的 小 球 可 能 由 不 同 的 气味 
激活 。 龙 虾 的 PN 的 树 突 伸 和 人 到 很 多 嗅 小 球 中 , 其 
轴 突 投射 到 脑 的 两 侧 。 而 昆虫 中 脑 的 PN 总 是 同 侧 















































这 类 蛋白 一 般 存在 于 雄性 个 体 中 ,但 在 某 些 少数 的 
鳞 翅 目 和 双 翅 目 昆 虫 两 性 中 都 有 存在 。COBP 多 数 
分 布 腔 锥 状 感 器 中 ,而 PBP 则 分 布 于 感应 信息 素 的 
毛 形 感 器 中 。OBPs 将 气味 分 子 携带 到 嗅觉 受 体 神 
经 末梢 与 气味 受 体 结合 后 ,气味 分 子 从 OBPs 上 解 
离 下 来 并 结合 到 气味 受 体 上 ,气味 分 子 和 它 的 受 体 
之 间 的 相互 作用 会 导致 神经 细胞 膜 上 的 去 极 化 ,这 
个 极 性 的 变化 刺激 昆虫 的 ORN ,ORN 随即 将 化 学 刺 
激 转变 为 电信 号 ,电信 号 则 以 动作 电位 的 形式 沿 轴 





























投 冉 ,并 仅 在 单个 或 少数 嗅 小 球 中 有 树 突 分 六 
( Mustaparta, 1996) 。 总 的 来 说 ,无 脊椎 动物 中 , 甲 
先 岗 的 触角 叶 结 构 式 与 昆虫 最 为 接近 ( Friedrich and 
Tautz, 1995 ) 。 

大 多 数 哺乳 动物 具有 两 个 发 达 的 嗅觉 系统 , 即 
EULER ARCA Ae Sh ait BSE. EMER AR SE EH ML EK 
主 嗅 球 (main olfactory bulb, MOB) 及 其 中 枢 投 射 组 
BY, FLEA BS HA Se FAS Hill PALER (accessory olfactory 


















































突 传 播 到 更 高 级 的 感觉 中 心 ,并 在 这 里 对 各 种 电信 
号 进行 整合 ,释放 神经 脉冲 ,指导 昆虫 产生 特定 的 生 
理 和 行为 反应 (Clifford and Riffell, 2013; Wilson, 
2013) 。 在 此 期 间 , 气 味 分 子 必 须 在 很 短 的 时 间 内 
失 活 ,以 保障 受 体 神 经 对 随后 气味 刺激 的 反应 ,以 便 
能 够 对 周围 环境 中 气味 质 与 量 的 变化 做 出 即时 和 准 
确 的 分 辨 。 其 中 相关 ORN 的 动作 电位 并 不 是 由 信 
息 素 直接 作用 于 嗅觉 受 体 而 引起 的 。 如 果 蝇 的 信息 












































bulb, AOB) 及 其 中 要 投射 组 成 , 噢 上 皮 主 要 感受 气 
RIIE , Asay EER SC EA AR o MAFLA AY MR ER 
有 数 千 个 神经 纤维 球 ,如 小 白鼠 的 嗅 球 大 约 有 1 800 
个 神经 纤维 球 ( 雷 宏 等 , 2005) ABLES MR Boke [Be 
样板 状 分 层 , 由 4 种 神经 元 , 即 帽 状 细胞 . 刷 状 细胞 、 
颗粒 细胞 和 小 球 周 细胞 构成 。 人 的 嗅 球 具 有 同心 圆 
型 板 状 分 层 , 由 外 向 内 依次 为 串 神 经 层 (olfactory 
nerve layer) 神经 纤维 球 层 (glomerular layer) 、 外 从 
状 层 (external plexiform layer ) 、 僧 帽 细 胞 层 (mitral 
cell layer) .颗粒 细胞 层 (granule cell layer) 和 前 嗅 核 


层 (anterior olfactory nucleus layer) 。 


























2 昆虫 嗅觉 系统 对 气味 信息 的 处 理 加 
工 和 整合 


2.1 昆虫 嗅觉 系统 对 气味 信息 的 编码 机 制 

在 昆虫 体内 ,刺激 嗅觉 器 官 产生 嗅觉 的 化 学 分 
子 转变 成 嗅觉 受 体 神 经 电信 号 是 一 个 复杂 的 生理 过 
程 。 气 味 分 子 经 过 嗅觉 感受 右上 的 小 孔 进 入 感受 融 
内 的 淋巴 液 内 环境 ,与 淋巴 液 中 的 气味 结合 蛋白 结 





素 cVA 与 信息 素 结合 蛋白 LUSH 结合 ,改变 LUSH 
的 结构 (Laughlin et al., 2008) , 变 构 的 LUSH 与 另 一 
个 跨 膜 蛋白 SNMP 共同 作用 于 嗅觉 受 体 激 活 胞 内 信 
号 通路 从 而 产生 动作 电位 (Jin et al., 2008 ) 。 将 化 
学 信号 转变 为 电信 号 的 关键 在 于 气味 受 体 。 哺 乳 动 
物 的 嗅觉 受 体 属于 G 蛋白 偶 联 受 体 (G-protein- 




















别 由 3 个 胞 外 和 3 个 胞 内 的 环 状 结构 相连 , 受 体 整 
段 肽 链 的 氮 基 端 在 胞 外 ,羧基 端 在 胞 内 。 而 昆虫 的 
嗅觉 受 体 与 哺乳 动物 的 嗅觉 受 体 的 同 源 性 很 低 ,只 
有 30%。 昆 虫 嗅 觉 受 体 肽 链 的 方向 和 哺乳 动物 的 
相反 ,氨基 端 在 胞 内 ,而 凑 基 端 在 胞 外 。 男 外 与 哺乳 
动物 嗅觉 受 体 不 同 的 是 昆虫 嗅觉 受 体 需 要 男 一 个 辅 
助 受 体 0r83b 才能 发 挥 出 完整 的 化 学 感受 能 力 
(Benton et al., 2006) 。 

自然 界 的 气味 分 子 有 成 千 上 万 种 ,而 昆虫 触角 
上 的 ORN 数目 相对 要 少 很 多 ( Shields and 
Heinbockel, 2012) ,昆虫 触角 叶 内 的 神经 纤维 球 数 
量 又 相对 比 ORN 少 了 许多 。 那 么 ,昆虫 是 如 何 利用 
这 些 数 量 有 限 的 神经 纤维 球 来 编码 这 些 成 千 上 万 的 





















































合 在 一 起 。 气 味 结合 蛋白 最 早 被 发 现存 在 于 蛾 类 昆 
虫 的 感觉 器 淋巴 液 中 。 昆 虫 体内 主要 存在 两 种 气味 
结合 蛋白 (odour binding protein, OBP) ,一 种 只 与 普 
气味 结合 被 称 为 普通 气味 结合 蛋白 (general odour 
binding protein, GOBP) , 这 种 蛋白 在 雌雄 个 体 中 均 
存在 。 另 一 种 则 特异 性 结合 峻 性 信息 素 , 被 称 为 性 
信息 素 结 合 蛋 白 (pheromone binding protein, PBP), 
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气味 分 子 的 呢 ? 目前 ,公认 的 能 解释 这 个 问题 的 理 
论 主要 有 两 种 :标记 线条 编码 ”(labeled-line code) 
和 “交叉 纤维 编码 ”( across-fiber code) 理论 ( 雷 宏 
等 , 2005)。 简 单 地 来 讲 , “标记 线条 编码 ”认为 触 
角 叶 对 气味 分 子 的 编码 很 直接 :一 种 气味 分 子 激活 
相对 应 的 神经 纤维 球 ( Dewan et al., 2013) ,这 些 神 
经 纤维 球 的 输出 神经 元 则 把 信息 传 到 位 于 前 脑 相对 
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应 的 高 级 中 枢 , 这 种 编码 方式 不 仅 专 一 强 而 且 速 度 
很 快 (Reisenman et al., 2011; Chaffiol et al., 2012) 。 
而 “交叉 纤维 编码 ” 则 认为 一 种 气味 分 子 同 时 与 多 
种 嗅觉 受 体 结合 ,因此 激活 不 同类 型 的 嗅 神 经 元 ,再 
而 激活 多 个 神经 纤维 球 。 不 同 气味 分 子 激 活 的 神经 
纤维 球 有 重复 ,但 又 不 完全 一 样 。 这 种 编码 方式 的 
优越 性 在 于 它 成 指数 增长 地 扩大 了 编码 空间 , 几 十 
个 神经 纤维 球 的 排列 组 合 远 远 超 过 几 十 种 。 虽 然 
“标记 线条 编码 ”和 “交叉 纤维 编码 ”两 种 编码 理论 
不 一 样 ,但 昆虫 的 触角 叶 系 统 是 同时 具备 这 两 种 编 
码 方式 。 如 烟草 天 蛾 嗅觉 系统 中 , 雄 虫 触角 叶 MGC 
中 的 云 形 体 和 圈 形 体 专 一 性 地 分 别 负 责编 码 和 识别 
性 信息 素 中 两 种 主要 成 分 , 分校 同时 进入 MGC 这 两 
个 亚 结构 中 的 MGC-PN 则 可 以 同时 识别 和 编码 这 
两 种 主要 性 信息 素 成 分 (Heinbockel et al., 2004) 。 
无 论 是 哪 种 编码 方式 ,在 触角 叶 或 嗅 球 这 个 水 平 上 
的 编码 总 是 以 神经 纤维 球 为 基本 单位 。 串 觉 系 统 的 
高 级 中 枢 只 要 “ 读 ” 出 哪个 或 是 哪些 神经 纤维 球 被 
激活 了 就 可 以 识别 出 不 同 的 气味 分 子 。 值 得 注意 的 
是 ,ORN 对 气味 分 子 通常 起 兴奋 反应 ,而 神经 纤维 
球 的 输出 神经 元 既 能 产生 兴奋 反应 ,也 能 产生 抑制 
反应 , 而 且 在 兴奋 反应 里 包含 着 抑制 成 分 
(Heinbockel et al., 2013) 。 抑 制 反 应 是 触角 叶 或 嗅 
球 水 平 上 中 枢 神 经 元 的 重要 特点 之 一 。 这 是 由 于 在 
触角 叶 里 的 神经 纤维 球 之 间 由 局 部 神经 元 连接 ,而 
局 部 神经 元 的 一 种 重要 传递 递 质 就 是 抑制 性 的 y- 
氨基 丁 酸 (y-aminobutyric acid, GABA) ,因此 ,一 个 
神经 纤维 球 的 兴奋 可 以 造成 周围 神经 纤维 球 的 抑 
制 。 如 编码 不 同 信息 素 的 神经 纤维 球 之 间 就 存在 侧 
向 抑制 作用 ,而 且 编 码 信息 素 和 编码 其 他 植物 气味 
的 神经 纤维 球 之 间 也 存在 侧 向 抑制 的 作用 
(Heinbockel et al., 2013) 。 触 角 叶 神经 网 络 抑制 作 
用 的 功能 研究 是 一 个 非常 复杂 的 课题 。Sachse 和 
Galizia(2002 , 2003 ) 比较 蜜蜂 嗅 神经 元 的 钙 素 图 像 
与 输出 神经 元 的 钙 素 图 像 发 现 后 者 基本 反映 前 者 的 
图 谱 , 但 活动 中 心 更 集中 ,说 明 经 神经 纤维 球 处 理 
后 , 串 神 经 元 传递 过 来 的 信息 变 得 更 加 突出 了 。 由 
此 可 见 , 神 经 纤维 球 之 间 的 相互 抑制 作用 可 能 是 为 
了 提高 气味 之 间 的 对 比 而 加 强 对 某 一 种 气味 的 识别 
(Galizia, 2014) 。 
2.2 触角 叶 提 高 信 噪 比 和 增益 控制 的 机 制 

信 噪 比 (signal-to-noise ratio ) 和 增益 控制 ( gain 
control ) 是 保证 嗅觉 信号 准确 快速 传递 到 下 一 嗅觉 
中 枢 的 重要 神经 活动 。 前 者 重 在 放大 微弱 的 信号 ， 












































































































































后 者 重 在 抑制 较 强 的 信号 。 在 浓 椎 动物 和 昆虫 中 ， 
一 个 典型 的 提高 信 噪 比 的 内 在 嗅觉 结构 基础 便 是 
ORN 的 汇聚 作用 。 多 条 表达 相同 OR 的 ORN 汇聚 
成 一 个 膨大 的 神经 纤维 球 ,而 一 个 神经 纤维 球 通常 
只 发 出 1~2 条 PN 至 嗅觉 更 高 级 中 枢 。 在 PN 中 传 
递 的 来 自 ORN 的 兴奋 性 突 触 后 电流 ( excitatory 
postsynaptic currents, EPSCs) 包括 两 部 分 ,一 部 分 由 
突 触 前 ORN 递 质 释放 引起 , 另 一 部 分 则 是 来 自 于 与 
ORN 连接 的 eLN( Kazama and Wilson, 2008), ORN 
和 PN 之 间 的 信号 传递 星 非 线性 关系 ,即使 当 ORN 
受到 微弱 的 刺激 其 信号 峰 靠 近 基 线 几 乎 检测 不 到 
时 ,在 PN 中 却 能 检测 到 较为 强烈 的 信号 
( Bhandawat et al., 2007; Olsen et al., 2007) 。 

与 此 同时 ,神经 系统 往往 还 面临 频繁 的 .相同 的 
言 号 刺激 ,那么 这 些 “ 多 余 的 ”信号 是 怎么 被 屏蔽 掉 
的 呢 ? 这 就 有 赖 于 神经 系统 的 增益 控制 了 。 前 文 提 
到 ,触角 叶 内 的 神经 纤维 球 之 间 存 在 侧 向 抑制 作用 ， 
这 种 侧 向 抑制 其 实 就 是 神经 系统 的 对 噪音 信号 增益 
控制 的 主要 机 理 之 一 ,而 其 中 起 主要 作用 的 是 LN 
(Galizia，2014)。LN 上 的 神经 递 质 GABAA 和 
GABAB 受 体 共同 参与 调节 了 信和 号 的 抑制 作用 。 
GABAA 主要 负责 信号 起 始 后 的 短暂 抑制 , 而 
GABAB 主要 负责 信号 传递 后 期 的 较 长 一 段 时 间 的 
抑制 作用 (Wilson , 2005; Olsen and Wilson, 2008 ) 。 
LN 的 侧 抑制 调节 增益 控制 主要 有 以 下 3 个 特征 : 
(1) LN 的 抑制 作用 不 直接 作用 于 PN ,而 是 PN 的 突 
触 前 末端 (Olsen and Wilson, 2008; Root et al., 
2008);(2) 抑制 强度 与 总 的 ORN 输入 信号 强度 成 
正比 (Olsen et al., 2010);(3) LN 对 不 同 神经 纤维 
球 的 抑制 强度 不 同 (Asahina et al., 2009 ) 。 另 外 , 咱 
觉 神经 系统 还 可 以 通过 PN 和 ORN 编码 气味 的 时 
间 差 达到 增益 控制 的 目的 。 如 Bhandawat 等 (2007 ) 
和 Olsen 等 (2007 ) 记 录 ORN 和 PN 的 电信 号 发 现 当 
高 浓度 的 化 感 物质 刺激 ORN 产生 强烈 的 信号 时 ,在 
PN 中 检测 到 的 信号 要 比 最 初 的 刺激 弱 得 多 ,而 且 我 
们 知道 PN 主要 传递 ORN 动作 电位 上 升 阶段 的 信 
号 ,这 就 是 说 在 信号 传递 的 时 PN 比 ORN 更 先 到 达 
最 高 值 。 这 样 就 避免 了 其 他 噪音 信号 对 PN 的 干扰 。 
此 外 ,增益 控制 的 另 一 机 制 是 ORN 和 PN 之 间 的 短期 
抑制 (short-term depression) o ORN 放电 频率 越 大 , 突 
触 后 电流 却 越 小 ,原因 可 能 是 过 快 的 脉冲 导致 突 触 前 
递 质 蝇 泡 释 放 减 少 (Kazama and Wilson, 2008) 

提高 信 噪 比 以 及 增益 控制 即 是 嗅觉 神经 系统 将 
微弱 的 信号 和 过 强 的 信号 控制 在 一 个 同等 的 数量 级 
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的 机 制 ,这 可 能 有 利于 下 一 级 嗅觉 中枢 对 嗅觉 信号 
的 进一步 处 理 ,同时 这 也 可 能 保证 了 信和 号 传导 的 真 
实 性 和 客观 性 。 如 微弱 的 信号 被 放大 ,以 至 于 与 该 
信和 号 相关 的 信息 不 被 丢失 。 从 宏观 的 角度 看 ,昆虫 
所 处 环境 中 的 气味 感受 物质 随时 间 和 空间 不 断 变 
化 。 这 一 嗅觉 机 制 使 得 昆虫 能 够 迅速 地 感受 并 调节 
生理 及 行为 活动 以 适应 变化 。 

2.3 触角 时 中 传导 系统 的 可 塑性 

哺乳 动物 嗅觉 系统 的 可 塑性 已 有 不 少 研究 
(Tyler et al., 2007; Wilson, 2010 ) 。 长 期 以 来 ,人 们 
认为 突 触 的 可 塑性 是 神经 系统 储存 信息 的 机 制 。 在 
嗅觉 系统 中 ,短期 的 突 触 可 塑性 存在 于 嗅 球 和 巢 状 
皮质 中 ,这 种 可 塑性 可 以 储存 短 时 的 嗅觉 信息 和 响 
应 重复 的 信号 输入 ,并 能 在 复杂 的 气味 中 精细 调节 
嗅觉 活动 。 无 论 是 使 用 内 源 表达 的 毒素 失 活 嗅觉 感 
受 神经 元 还 是 物理 切除 触角 ,其 相应 的 和 其 他 的 投 
射 神经 元 都 很 稳定 ,也 不 会 改变 投射 神经 元 在 高 级 
神经 中 枢 的 分 布 。 反 之 失 活 投射 神经 元 ,嗅觉 感受 
神经 元 亦 很 稳定 (Berdnik et al., 2006) 。 

虽然 昆虫 嗅觉 传导 主要 框架 的 嗅觉 感受 神经 元 
和 投射 神经 元 也 很 稳定 ,但 是 很 多 研究 结果 显示 昆 
虫 嗅觉 具有 一 定 程度 的 可 塑性 ,尤其 是 其 神经 纤维 
球 的 空间 活性 在 受到 一 种 气味 的 经 典 条 件 刺激 之 后 
发 生 修 饰 和 改变 。 如 提前 暴露 在 信息 素 中 的 海 灰 翅 
夜 蛾 Spodoptera littoralis 雄 虫 较 未 接触 信息 素 的 雄 
虫 对 信息 素 更 敏感 (Anderson et al., 2007) ; 而 暴露 
TELE ZR PH EAL WR Heliothis virescens 雌 虫 信息 素 
中 的 Heliothis subflexa 肉 虫 信息 素 主 要 成 分 含量 会 
发 生 改变 ( Groot et al., 2010) ;未 接触 过 信息 素 的 雄 
性 果 蝇 比 长 期 暴露 在 信息 素 中 的 果 蝇 有 更 强 的 好 斗 
性 (Sachse et al., 2007; Liu et al., 2011 ) Sachse 等 
(2007 ) 发 现 果 蝇 长 期 暴露 于 较 高 浓度 的 CO, 中 , 神 
经 纤维 球 V 的 体积 会 增 大 ,与 此 同时 从 V 神经 纤维 
球 输出 的 投射 神经 元 向 侧 角 的 输入 减少 。 这 种 神经 
纤维 球体 积 的 变化 在 特定 的 时 期 是 可 逆 的 , 当 CO, 
的 浓度 降低 后 ,神经 纤维 球 V 的 体积 则 会 变 小 ,这 
种 体积 变化 还 可 以 推广 到 其 他 的 神经 纤维 球 。 
Bazhenov 等 (2013 ) 发 现 蜜蜂 在 受到 一 系列 不 同化 
合 物 及 其 混合 物 的 刺激 之 后 ,其 嗅觉 反应 会 陡然 增 
强 。Locatelli 等 (2013 ) 运用 钙 离 子 成 像 技术 研究 两 
种 单一 化 合 物 以 及 其 混合 物 刺 激 对 蜜蜂 触角 叶 神 经 
元 活性 的 影响 ,发 现 蜜蜂 触角 叶 神 经 元 对 单一 的 两 
种 化 合 物 反应 没有 变化 ,但 是 当 其 预先 暴露 在 其 中 
一 种 化 合 物 会 导致 其 触角 叶 神 经 元 对 混合 物 的 反应 

























































































变 得 与 对 男 一 种 化 合 物 的 反应 类 似 。Rein 等 
(2013) 运 用 钙 离 子 成 像 技 术 记 录 应 用 章鱼 胺 前 后 
蜜蜂 触角 叶 对 气味 的 反应 情况 ,结果 发 现 章鱼 胶 能 
增强 蜜蜂 触角 叶 神 经 元 反应 活性 ,同时 减低 了 钙 离 
子平 均 水 平 ;而 且 ,章鱼 对 触角 叶 的 修饰 和 改造 根据 
不 同 的 神经 纤维 球 .不 同 气味 ,不 同 气 味 浓度 以 及 不 
同 物 种 而 有 所 不 同 。 这 一 系列 的 研究 结果 都 表明 昆 
虫 的 嗅觉 系统 具有 很 强 的 可 塑性 。 
































3 结语 








昆虫 是 自然 界 中 种 类 最 多 ,个 体 数量 最 大 ,分布 
范围 最 广 的 类 群 ,几乎 无 处 不 在 。 昆 虫 的 嗅觉 系统 
十 分 发 达 ,它们 的 砚 食 .交流 ,甚至 交配 ,都 依靠 嗅觉 
系统 。 由 于 昆虫 的 脑 部 结构 相对 简单 ,科学 家 们 都 
热衷 于 研究 昆虫 的 脑 部 神经 结构 和 功能 的 关系 , 尤 
其 是 嗅觉 系统 的 脑 部 结构 与 功能 的 关系 ,并 把 它 与 
其 他 动物 进行 对 比 ,从 而 推导 和 揭示 其 他 无 誉 椎 动 
物 和 次 椎 动物 的 脑 部 神经 结构 和 功能 之 间 的 关系 。 
如 果 蝇 嗅觉 系统 发 育 和 功能 组 织 的 遗传 分 析 的 优良 
条 件 , 已 被 广泛 地 用 来 研究 其 他 生物 中 枢 神 经 系统 
的 发 育 和 嗅觉 编码 的 分 子 机理 。 随 着 近年 来 各 种 分 
子 生物 学 技术 的 迅猛 发 展 , 对 昆虫 脑 部 结构 和 功能 
的 研究 也 更 加 深入 和 方便 , 共 肾 焦 激 光 扫 描 、 胞 内 记 
录 、 多 通道 记录 以 及 膜 片 钳 等 电 生 理 技术 也 将 越 来 
越 多 地 运用 到 昆虫 脑 部 神经 结构 和 关系 的 研究 中 
去 。 迄 今 为 止 , 昆 虫 脑 部 结构 的 探索 ,除了 嗅觉 系统 
被 研究 得 较为 深入 外 ,其 他 结构 如 味觉 .视觉 和 听觉 
系统 的 研究 还 有 待 进 一 步 拓展 。 另 外 , 草 形 体 和 中 
央 复 合体 的 某 些 功能 在 不 同 的 昆虫 中 还 存在 着 一 些 
分 时 ,如 曹 形体 究竟 有 没有 抑制 行为 的 功能 等 还 有 
竺 商检。 通过 对 昆虫 脑 部 结构 和 功能 的 研究 ,可 以 
为 人 类 的 嗅觉 和 其 他 感觉 功能 研究 竟 定 重要 的 理论 
基础 。 
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